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RÉSUMÉ 

On analyse dans cet article le point de vue de Willi  Hennig sur l’apport de la 

paléontologie en matière de reconstruction phylogénétique, tel qu'il est 

exprimé principalement dans PhylogeHetic Systenuittcs et Die Staminés- 

geschicbte der Insektcn (Insect Phyiogeny) à partir de quatre thèmes : (l) UutUi- 

sation des fossiles à des fins de reconstruction phylogénétique ; (2) la perti¬ 

nence des données pnléonrologiqties vis-à-vis de la théorie de la systématique 

phylogénétique ; (3) la pertinence de la systématique phylogénétique vis-à-vis 

des théories sur le processus évolutif ; (4) la classification des fossiles et la sys¬ 

tématique phylogénétique. Les liens entre la ciadistique et la paléontologie 

ont été souvent conflictuels et le sont encore parfois, mais la lecture de 
l’œuvre de Hennig ne montre pas de réelle minoration de l’information 

paléontologique, même si 1 interprétation hennigienne du critère de « précé- 

dence géologique » ne fait pas de la paléontologie la science phylogénétique 

par excellence. Les conflits ont été entretenus par une mauvaise compréhen¬ 

sion, par les paléontologues, de la notion d'âge des taxons, d’une mauvaise 

lecture faite des critiques de pratiques répandues en paléontologie qui concer¬ 

naient en fait les méthodes évolutionnistes en général et non la paléontologie 

en tant que telle (tournant autour de la confusion entre structure de parenté 

— pattern — et processus) et, enfin, par les développements de cladistes post- 

hennigiens, notamment anglo-saxons, parfois éloignés des orientations de 

Hennig lui-même. On souligne par ailleurs que Hennig, à propos de paléon¬ 

tologie, a abordé la question du lien entre l'analyse des caractères et le proces¬ 

sus évolutif, en des termes qui anticipent les discussions sur le rôle des 

modèles en matière de construction de phylogénies moléculaires. 
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ABSTRACT 

Willi  Henni g and the pahieontological object. 

This paper analyses Willi  Hennig’s viewpoint on the information brought by 

palaeontology in connection with phylogeny reconstruction. This analysis is 

mainly based on two books, Phylogenetic Systems tics and Die Stam- 

mesgeschifhte der fnsekten (Jnsect Phylogeny) vvhere the treatmenr of four 

tûpics is detailed: (1) the use of fossils for phylogeny reconstruction; (2) the 

instght of palconmlogical data on the thcory ol phylogenetic systemarics; (3) 

the insight of phylogeneric systemarics on théories dealing with evolurionary 

processes; and (4) the classification of fossils in the phylogenetic systern. The 

connection between cladistics and palaeontology h as been a source of 

conflicts up to the recent years. But ITennig did not mmimize palaeonto- 

logical information, even if his définition. of the critérium of “gcological pre- 

cedence" do es not put palaeontology as the science ol phylogenetics per se. 
Persistence of conflicts are due to three sources: the misunderstanding by 

paléontologiste of the notion of âge of taxa; cladistic cri tics of evolurionary 

methods vvhich were undersrood as crirics of palaeontology as a discipline 

(an aspect connected to the confusion between pattern and process); post- 

hennigian cladistic littérature, espeolally in the english-speaking circles, 

sometimes different from I lennig's own views. It is alsu emphasized that 

Hennig, with a pahieontological example, discussed die question of the rela¬ 

tion between process (mode of évolution) and character analysis in terms that 

anticipate modem debates on the connection of evolurionary models with 

parsimony analysis, especially in the molecular fteld. 

Les premiers commentateurs en France de 

l’œuvre de Willi  Hennig (et principalement de 

Phylogenetic System a tics) furent naturellement des 

entomologistes [voir historique de P impact des 

idées hennigiennes dans Dupuis (1979)]. Ibute- 

fois, dans les années soixante-dix, années au 

cours desquelles la systématique phylogénétique 

s’imposa sous la dénomination de « cladisme », 

on trouve parmi les « militants » du hennigisme 

de nombreux paléontologues, paléontologues 

vertébristes à l'instar de Hoffstetter (1973). C’est 

là un paradoxe puisque la systématique phylo¬ 

génétique fur critiquée vivement par d’autres 

paléontologues, souvent parmi les plus presti¬ 

gieux. Une telle situation n’esr pas propre à la 

France et se retrouve dans d’autres pays, en 

Grande-Bretagne et aux États-Unis notamment. 

Les raisons de l’émergejice d’un tel paradoxe sont 

multiples. Pour beaucoup, et depuis fort long¬ 

temps, la phylogénétique en tant que science his¬ 

torique était l’affaire des paléontologues. De fait, 

c’est parmi les paléontologues que l’on rencontre 

nombre des cladisies des années soixante-dix. 

Pourtant la systématique phylogénétique n’est 

pas d’inspiration paléoncologiquc, en ce sens 

qu’elle ne donne pas une place primordiale à la 

science des êtres fossilisés. C’est donc aussi parmi 

les paléontologues que Figurent les critiques les 

plus ardents du cladisme. Il n est pas sûr, toute¬ 

fois, que dans les cercles paléontologiqucs on ait 

bien lu a F époque Phylogeneric Sysîematics. 

Le présent article n’a pas pour but d’aborder la 

vaste question des liens qu’entretiennent les 

études paléontologiques des fossiles et la recons¬ 

truction d’arbres phylogénétiques. Ce thème a 

d’ailleurs été abordé avec, bien sûr des vues 

conflictuelles aussitôt que Haeckel popularisa la 

notion de phylogénie et d’arbre phylogénétique. 

On peut même remonter plus avant, au début du 

XIX e siècle, à l’aube de la science évolutionniste. 

6 GEODIVERSITAS • 1999 • 21 (1) 



Hennig et la paléontologie 

Dans sa Philosophie zoolognjue} Lamarck publia 

un arbre illustrant les relations de parenté entre 

les êtres vivants mais, en parallèle, son étude des 

invertébrés fossiles du bassin de Paris ne lui four¬ 

nit pas matière à dessiner des arbres évolutifs 

bien qu espèces fossiles eL actuelles lussent classi¬ 

fiées dans une même systématique. Bref, depuis 

les origines jusqu à l'époque contemporaine, le 

fossile joue un rôle ambigu, en tout cas contro¬ 

versé, vis-à-vis de la notion de phylogénie 

[même, par exemple, en se cantonnant à la sphère 

des idées hennigiennes : on comparera avec pro¬ 

fit les points de vue de Schoch (1986) et de 

Smith (1994) d’une part, et ceux* exprimés dans 

l'ouvrage dirigé par Schmidt-Kittler ôc Willmann 

(1989), d’autre part]. Je n’ai pas non plus failli  à 

la règle en donnant mon point de vue de paléon¬ 

tologue cladiste ici et là (voir notamment Tassy 

1981a, 1993, 1996 ; Goujet et al 1983 ; Goujet 

ik Tassy 1997). Néanmoins le sujer traité ici n'a 

pour ambition que d’inviter le lecteur à se pen¬ 

cher sur l’œuvre meme de Hennig et tenter de 

préciser la conception qu'avait 1 lennig de l’infor¬  

mation paléonrologique et de son rapport à la 

systématique phylogénétique. Cet article soutient 

que les paléontologues auraient largement béné¬ 

ficié d une lecture clairvoyante de ce qu’a écrit 

Hennig ; Phy loger/et ic System a tics et Die 

S ta m mesgeschichte der Ir/sekten fournissaient aux 

paléontologues les moyens de réhabiliter — en 

tout cas de réévaluer - la paléontologie dans le 

concert des disciplines phylogénétiques, précisé¬ 

ment au moment ou la biologie moléculaire pre¬ 

nait son essor, je déduis que les dénégations les 

plus fortes de la pertinence des données paléon- 

tologiqucs viennent des commentateurs et dis¬ 

ciples de Hennig, notamment anglophones, bien 

plus que de I lennig lui-même. L* iifin  cette rapide 

revue des thèmes paléontologiques abordés par 

Hennig montre que bien des points de vue cla- 

distiques actuels, qui réhabilitent la paléonto¬ 

logie, paraphrasent en partie ce que Hennig a 

écrit ou préconisé il y a plus de trente ans. 

Les débats scientifiques se développent parfois 

sur fond d’agressivité entre disciplines, agressivité 

qui a d'autant plus de force qu'elle se nourrit de 

méconnaissance et de malentendus. Méconnais¬ 

sance des travaux paléontologiques de Hennig 

qui, installé à Stuttgart en 1963, y travailla 

jusqu’à sa morr en se focalisant au contact de 

Schlee sur les insectes fossiles de l’ambre de la 

Baltique et du Liban — une vingtaine d'articles de 

1964 à 1972 et d’autres posthumes [voir notam¬ 

ment Schlee (1978 : 384. 383 ; 1981 . xivj| - 

sans remonter à deux articles des années trente 

déjà consacrés aux fossiles de l’ambre de la 

Baltique (Hennig 1938, 1939). Malentendu, sur¬ 

tout, sur ce qu’a écrit véritablement Hennig dans 

Phylogmctic Systematics (1966). Méconnaissance, 

à nouveau, de la partie théorique de Die Stam- 

mesgcschichte der Inie k te// (1969, traducrion 

annotée en anglais en 1981 sous le titre Imect 

Phylogeny)y où est détaillée la question de l’inclu¬ 

sion des fossiles dans les classifications, et de soa 

chapitre il entièrement consacre aux fossiles ; 

méconnaissance pas nécessairement d'origine lin¬ 

guistique puisque Schmidt-Kittler & Willmann. 

(1989 : 5) qualifient ce livre de l’un des plus 

importants livres de paléontologie apparu dans 

l’Allemagne d’après-guerre tout en soulignant 

qu’il a pourtant pratiquement été ignoré des 

paléontologues de langue allemande. 

La présente discussion sur la paléontologie vue 

par Hennig [essentiellement à partir de 

Phylogenetic Systematics (Hennig 1966) mais pas 

seulement] s’articule autour de quatre points : 

— f utilisation des fossiles à des fins de reconstruc¬ 

tion phylogénétique ; 

— la pertinence des données paléontologiques vis- 

à-vis de la théorie de la systématique phylogéné¬ 

tique ; 

— la pertinence de la systématique phylogéné¬ 

tique vis-à-vis des théories sur le processus évolu¬ 

tif-;  

— la classification des fossiles dans la systématique 

phylogénétique. 

L UTILISATION DES FOSSILES 

Dans celte section, je vais essayer de montrer que 

pour Hennig, l’étude des fossiles et des' formes 

actuelles est identique sur le plan opérationnel. 

On sait que le système hennigien repose sur 

l'analyse de l’holomorphe, c’est-à-dire la totalité 

des sémaphorontes successifs dont un individu 
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prend l’aspect au cours de son existence. Cette 

analyse est menée à travers celle de la totalité des 

caractères du sémaphoronte (Hennig 1966 : 7). 

L’étude de la totalité des caractères du sémapho¬ 

ronte - Pholomorphe — est donc une façon 

d’approcher sa réalité génétique, c'cst-à-dirc sa 

position dans l’extension de la totalité des rela¬ 

tions (relations oncogénétiques + relations toko- 

génétiques + relations phylogénétiques) dites 

hologénétiques (Hennig 1966 : 30). C’est pour¬ 

quoi la systématique phylogénétique n’est qu'une 

approche d'un système idéal qui serait celui reflé¬ 

tant les relations phylogénétiques dans leur 

ensemble (Hennig 1966 : 29). Hennig, en effet, 

voit d’abord la phylogénie comme une histoire 

de l'évolution, comme le flux temporel de popu¬ 

lations interfécondes successives (Hennig 1966 : 

81). La construction d'arbres phylogénétiques 

n’est qu’une approche partielle, c'est un schéma 

d’argumentation phylogénétique fondé sur des 

données spécifiées et ces données, bien entendu, 

ne peuvent inclure la totalité des caractères. Le 

sémaphoronte est conçu comme une fabrique de 

caractères, mais les caractères qui nous sont per¬ 

ceptibles sont ceux dont esr fait l'organisme à un 

moment quelconque (Hennig 1966 : 63)- 

L’idee du grand nombre de caractères en tant 

qu’approche de la « totalité » est au coeur du sys¬ 

tème hennigien : à de nombreuses reprises 

Hennig souligne que l’analyse phylogénétique 

nécessite le plus grand nombre possible de carac¬ 

tères (Hennig 1966 : 120, 121. 132). Or, seuls 

des fragments d’individus morts, plus exactement 

de sémaphoronres (dont on ne peut savoir s'ils 

appartiennent ou non à une meme communauté 

de reproduction), sont donnés au paléontologue 

(Hennig 1966 : 63)- 

Ceux qui, pour diverses raisons, sc défient de la 

paléontologie, ont depuis toujours avancé cct 

aspect fragmentaire de l’information apportée 

par les fossiles afin de minorer l’impact des pro¬ 

positions des paléontologues. Hennig n’est 

cependant pas de ceux-là. Certes, l’approche 

paléontoiogique est purement morphologique 

(Hennig 1966 : 63). Cette faiblesse intrinsèque 

rejette-t-elle pour autant la paléontologie hors du 

champ de la systématique phylogénétique ? 

Hennig répond par la négative car, dans la pra¬ 

tique, l'étude des formes actuelles n’est pas si 

éloignée de celle des fossiles : en néontologie 

l’espèce reconnue avec l’aide de critères morpho¬ 

logiques n’est qu’une approximation de l’espèce 

génétique (Hennig 1966 : 66-68). Les corréla¬ 

tions entre relations génétiques et caractères 

holomorphologiques sont toujours limitées et 

incomplètes (Hennig 1966 : 66, 67J. Ces limites, 

quoi qu’on en dise. Sont toujours déterminées 

empiriquement (Hennig 1966 : 67), c’est-à-dire 

par la contingence de la recherche. L'espèce 

néontologique, principalement fondée sur la 

morphologie, n’est qu'une approximation de 

Lespèce biologique. Par là même, espèce néonto¬ 

logique et espèce paléontoiogique ne sont pas 

fondamen talemen t di 11 érentes. 

Sur le plan pragmatique, les fossiles sont donc 

interprétables comme le sont les formes actuelles. 

Le fossile n est alors considéré avec moins de 

faveur que l’organisme actuel que parce qu’il  

fournit à I observateur, en théorie et en pratique, 

une moindre quantité de caractères. Qui peut 

nier cela ? 

1A PERTINENCE DES DONNÉES 

PAL ËO NTO LOG1 QU ES VIS-À-VIS 

DE I A THÉORIE DE LA SYSTÉMATIQUE 

PHYLOGÉNÉTIQUE 

Une fois reconnues les limites du fossile quant à 

finformation hoiomorphologiquc, que peut-on 

tirer des données paléontologiques ? Des résultats 

cruciaux pour la systématique phylogénétique, 

selon Hennig lui-mème, résultats qui sont sim¬ 

plement liés au fait que les fossiles offrent des 

données supplémentaires, toutes propres, en 

principe, à contrôler/réfuter les données prises 

sur les formes actuelles. 

L’analyse des caractères 

Concernant l'analyse des caractères, les fossiles 

permettent de combler des lacunes qui séparent 

parfois les formes actuelles (I lennig 1966 : 142), 

de telle sorte qu'ils permettent d’élucider des pro¬ 

blèmes concernant les relations entre groupes 

frères qui seraient impossibles à résoudre à partir 

des seules formes actuelles. Hennig donne à ce 

sujet deux exemples empruntés aux insectes 
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(Hennig 1966 : 144) et aux échinodermes 

(Hennig 1966 : 144, 145% 

Ce faisant, Hennig choisit des cas où des hypo¬ 

thèses de parenté fondées sur le partage d’apo- 

rnorphies chez tes groupes actuels sont erronées. 

Dans le premier (diptères appartenant au groupe 

des Bibionomorpha), des fossiles du Jurassique 

identifiés comme faisant partie de taxons actuels 

démontrent que lapomorphie prêtée aux actuels 

est apparue par convergence. 

Dans le second (échinodermes de la superfamille 

des Echinoidea), une hypothèse de proche paren¬ 

té entre cidaridés et autres échinoïdes actuels est 

réfutée par l’examen des cidaridés fossiles. Les 

fossiles sont utilisés pour résoudre le problème 

des parentés entre trois grands groupes, les 

Cidaridae (A), les Echinothutidac (B) et le grou¬ 

pe C formé par tous les autres échinoïdes 

(Fig. 1). Il existe bien une apomorphie (il  s’agit 

du test rigide) partagée par les Cidaridae (A) et 

les autres échinoïdes (C) et absente uhez les 

Echinothuridae (B) ; mais les cidaridés fossiles 

- qui n om pas ce trait à Tétai dérivé — montrent 

que l apomorphie est en lait apparue plusieurs 

fois par convergence. Aujourd'hui (Smith 1984), 

les Cidaridae ne sont effectivement pas considé¬ 

rés comme proches parents des autres échinoïdes, 

mais ce sont d'autres caractères qui sont mis à 

contribution : les « cidaridés » fossiles au test 

mou sont désormais classés en dehors des 

Cidaroidea, dans des taxons qui se sont différen¬ 

ciés avant la séparation des trois groupes envi¬ 

sagés par Hennig. Toutefois» sur le plan 

méthodologique, cela ne retire rien à la perti¬ 

nence du raisonnement suivi. Bref. Hennig 

intègre tout à fait les fossiles dans l’analyse des 

caractères en montrant leur rôle qui peut parfois 

être décisif. II répond donc par avance à un com¬ 

mentaire tardif du paléomammalogiste Thenius 

(1979). Ce dernier montre en effet, à l aide de 

nombreux exemples, que les fossiles peuvent 

réfuter des hypothèses de parenté entre groupes 

frères fondées sur les formes actuelles, comme si 

la démarche cladi.stique était étrangère à la 

paléontologie. La conclusion de Thenius, selon 

laquelle la classification eladistique n’est valable 

que pour les taxons contemporains, ne tient 

maheureusement pas non plus compte des déve¬ 

loppements de Hennig (1969 : 34-37 ; 1981 : 

A 

_ 

B 

l_ 

C 

Cidaridae Echinothuridae autres échinoïdes 

((AC)B) versus (A(BC)) 

Fig. 1. — Comparaison des relations de parenté des Cidaridae 
(A) vis-à-vis des Echinothuridae (B) et des autres échinoïdes 
(Ci selon fa démarche suivie par Hennig il  966), Une apomor- 

phie esi partagée par les représentants actuels des Cidandae 
(A) et parles autres échinoïdes (C) (relations indiquées en bas) 

Mais l'hypothèse de monophyiie de (AC) est réfutée par le fait 

que cette apomorphie est absente chez les Cidaridae lossiies- 
Les groupes B et C sont en tait apparentés (relations indiquées 
en haut). 

28-34) sur les notions de « echte Stamm- 

gr lippe! unechte Stammgruppe » (cest-à-dire de 

groupe-souche vérirable/groupe-souche factice) 

et de « G nippe >» vs « * G nippe », notions qui tou¬ 

chent à l'aspect nomcnclatural de la pratique de 

la classification et qui seront abordées dans la 

section ayant trait à la classification des fossiles. 

Dès 1966, Hennig (Hennig 1966 : 190) prend 

exemple sur la relation entre crocodiles et oiseaux 

(Archosauromorpha) qui est celle de deux 

groupes frères, obscurcie par l'hiatus morpho¬ 

logique séparant les deux groupes et T inclusion 

des crocodiles dans les reptiles, thème qui sera 

repris lors de la mémorable controverse avec 

Mayr à propos de la classification phylogénétique 

des amniotes (Mayr 1974 ; Hennig 1974). Il est 

tout à fait symptomatique de rappeler 

aujourd'hui les développements ultérieurs de la 

controverse. Après que Lovtrup (1977) et 

Gardiner ( 1982) aient considéré oiseaux et mam¬ 

mifères comme deux groupes frères - à partir des 

données prises sur l’actuel —, le travail de 

Gauthier et al. (1^88) réfute cette hypothèse 

d'une manière qui répond parfaitement à la 

démarche hennigienne explicitée dans les pages 

142 à 145 de l’ouvrage de 1966 : ['inclusion des 

fossiles permet précisément de confirmer la 
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monophylie des archosauromorphes ec de 

démontrer que les apomorphies partagées par les 

oiseaux et les mammifères actuels sont des 

convergences. 

On peut conclure que les points de vue cladis- 

tiques minorant le rôle des fossiles (voir notam¬ 

ment Patterson 1977, 1981) allaient bien au-delà 

de ce que préconisait Henriig. 

L’ÂGE DLS TAXONS 

L'âge d’un fossile — sa position stratigraphiquc — 

n’équivaut pas à 1 âge du taxon auquel il appar¬ 

tient (des taxons, vaudrait-il mieux écrire : par 

exemple, une nageoire antérieure dévonienne 

identifiée comme Panderichthys sp. est nécessaire¬ 

ment attribuée à un taxon classifié tout aussi bien 

au niveau du genre que de la tamille et de toutes 

les catégories de rang supérieur à la famille). 

Selon Hennig, les fossiles permettent d’identifier 

l’âge des taxons dès lors qu'ils sont interprétés en 

termes de systématique phylogénétique, c’est-à- 

dire situés dans un cadre hiérarchique d’emboîte¬ 

ments de groupes frères, fondés sur la notion de 

synapomorphie (Henirig 1966 : 165). En effet, 

ce cadre permet de distinguer âge d origine et âge 

de différenciation. Les fossiles, une fois intégrés 

dans un schéma comprenant les groupes actuels, 

permettent : 

- de préciser l'âge desdits groupes ; 

- d’anticiper sur l’existence de fossiles dûment 

localisés dans un pattern phylogénétique mais 

non découverts dans la chronologie impliquée 

par le pattern au moment de l’étude 

Hennig a défini I âge d’origine d un groupe 

monophylétique comme étant également celui de 

son groupe frère, c'est-à-dire l’âge de l’espèce- 

souche des deux groupes frères. La Figure 2 

montre trois espèces X, Y et Z regroupées en 

deux taxons A et B. Lage de différenciation t2 du 

taxon A est celui de la dichotomie qui conduit à 

chacun des deux groupes frères X et (YZ), cast- 

à-dire l’âge de F espèce-souche du taxon A. C'est 

aussi l'âge d’origine de (YZ), c’est-à-dire du 

taxon B. Lage d’origine tl du taxon A est aussi 

celui de son groupe frère. 

Afin de rappeler la démarche hennigienne, repre¬ 

nons un seul des exemples (Fig. 3) illustrés par 

Hennig (Hennig 1966 : 167). Trois groupes X, Y 

et Z possèdent respectivement les trois états a, b 

taxon A 

taxon B 
groupe .-~- 

frère de A X Y Z 

Fig. 2. — La notion d'âge d'origine et d'âge de différenciation 

selon Hennig. 

et c d’un caractère dont le morphocline est a —> 

b —> c. La découverte à l age tF (terminus post 

qunn non selon Hennig) d ura fossile F possédant 

l’apornorphie de (YZ), c est-à-dire l’état b, 

montre trois choses : 

— le fossile appartient au groupe (YZ) ; 

l àge d'origine tl de (YZ) est nécessairement 

plus ancien que tF ^ 

- par voie de conséquence, l’existence du taxon X 

est prouvée à l’âge tF. 

En revanche, sur la seule base de la possession de 

l’état b, le fossile F peut être sirué sur la figure 

selon les quatre positions 3A, 3B, 3C et 3D. En 

conséquence, F ne dit rien de précis sur l'âge de 

r2 [âge de différenciation de (YZ) et âge d’origi¬ 

ne de Y et de 7.| par rapport à tF. Seule la décou¬ 

verte d un fossile possédant l’érat c connu chey Z 

permettrait de caler t2 en démontrant que r2 est 

nécessairement plus ancien que l'âge de ce fossile. 

L'heuristique développée par Flcnnig n'a de sens 

que si une apomorphie permet de localiser le fos¬ 

sile dans le cladogramme. L’âge, par lui-même, 

ne dit rien sur ce point. La possibilité de prévoir 

l’existence des taxons à telle ou telle époque est 

10 GEODIVERSITAS • 1999 • 21 (1) 



Hennig et la paléontologie 

Fig. 3. — Information apportée par les fossiles sur l’âge d'origine et l’âge de différenciation des taxons actuels (modifié de Hennig 
1966). 

Tune des forces conceptuelles de l’approche hen- 

nigienne de la reconstruction phylogénétique. 

Tout en reconnaissant qu’une telle façon de voir 

n’est pas nouvelle, Hennig remarquait (Hennig 

1966 : 168) qu’une telle anticipation n avait 

jamais été très pratiquée jusqu’alors1. On est loin, 

en tout cas, de l’approche simpliste critiquée 

explicitement par Hennig (Hennig 1966 : 163, 

164) - si répandue à l'époque en paléontologie et 

que l’on rencontre encore aujourd’hui - selon 

laquelle un fossile, parce qu’il montre un caractè¬ 

re connu dans un groupe : (1) appartient à ce 

groupe ; (2) indique l'âge d’origine du groupe s’il  

en est le plus ancien représentant. 

Même si, pour illustrer l’impacr de la paléontolo¬ 

gie, Hennig a développé dans son ouvrage de 

1966 un exemple théorique a partir de son grou¬ 

pe favori — les diptères - il souligne que son rai¬ 

sonnement éclaire aussi bien la question de 

l’origine des Mammalia parmi les fossiles que 

1. La démarche henmgienne a rarement été commentée de 
près par les paléontologues. Peut-être une coquille dans la 

légende de la ligure 57 page 167 de Hennig 1966 [non corrigée 
dans la version allemande de Hennig (1982 : 162)]. entraînant 
une certaine confusion, en est-elle responsable. En effet, à la 
dernière ligne de la légende, il convient de lire * ■ but il does 
prove tbe existence of group a * à la place de -< but it does 
prove the existence of group c ». 

Fort dit * reptiles marnmaliens » (Hennig 1966 : 

169) que celle de la différenciation des céphalo¬ 

podes, ammonoïdes inclus (Hennig 1966 : 170, 

figs 33, 34). Ce faisant, il en profite pour 

démontrer la nature ambiguë, voire fictive, de 

l'information chronologique transmise par les 

arbres phylogénétiques traditionnels où les rela- 

rions entre groupes se font entre groupes ances¬ 

traux appartenant j différents grades, et de 

groupe ancestral paraphylérique à groupes des¬ 

cendants monophylérique.s * entre autres difficul¬ 

tés, la conception de tels arbres ne permet pas 

d’appliquer les notions d’âge d’origine et d’âge de 

différenciation. 

À lire la littérature paléontologiquc des années 

soixante-dix, il est patent que l’approche henni- 

gienne n’a pas révolutionné les pratiques. Il  faut 

attendre les années quatre-vingt-dix pour 

qu émergent des recherches fondées, d une part 

sur la construction, d'un schéma de parenté per¬ 

mettant d'hypothéliser rage d’origine et l age de 

différenciation et, d'autre part, sur l’intégration 

du schéma dans la dimension strarigraphique. La 

corrélation entre le pattern phylogénétique - le 

cladogramme — et les archives paléontoJogtques 

- extension strarigraphique — permet de mesurer 

l’ampleur des < lignées fantômes » (le ternie est 

de Norell 1992), induites par le schéma mais non 
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retrouvées dans les archives géologiques, Cette 

mesure se concrétise sous la forme d’indices de 

corrélation entre le cladogramme et les archives 

stratigraphiques (par exemple Norell &L Novacck 

1992 ; Fisher 1992 ; Benton & Storrs 1994 ; 

Huelsenbeck 1994 ; Salles 1995 ; Wagner 1995 ; 

Sida.ll 1996 ; Benton & Hitchin 1996 ; Hitchin 

& Benton 1997). J y vois un effet tardif de 

l'approche hennigicnne traitant de l âge des 

taxons ainsi que de la notion de polarité des 

caractères» sujet qui fait l’objet du paragraphe 

suivant. 

La POIARITF DES CARACTÈRES 

L’assimilation ancien = primitif  et récent = évolué 

est au cœur de la paléontologie évolutionniste à 

tel point que les théoriciens de l’école (par exem¬ 

ple Mayr 1986 : 151) voient dans la paléonto¬ 

logie la source prééminente de la recherche de la 

polarité. On le sair, ce point de vue. l’un des plus 

débattus, a été rejeté par les auteurs dadistes se 

réclamant de Hennig. 

Hennig reconnaît, comme on vient de le voir, 

1 intérêt des fossiles dès lors qu'ils sont intégrés 

dans le système phylogénétique, mais il va plus 

loin et allume (Hennig 1966 : 165) que les 

organes qui se fossilisent le mieux devraient être 

plus étudiés par les ncontologisces qu’ils ne le 

sont généralement, même s iLs ne jouent pas un 

grand rôle pour la définition phylogénétique des 

groupes actuels. Dans ce cas, les fossiles pour¬ 

raient alors erre mieux intégrés er les relations de 

parenté en général .seraient mieux connues : il  

s’agit bien, avant la lettre, d’une bonne définition 

de la total évidence au sens de Gauthier et ai 

(1988). Selon ces derniers auteurs, en effet, 

l’inclusion des taxons fossiles est partie prenante 

de la notion de total evidence : plus grand est le 

nombre de caractères et de taxons analysés simul¬ 

tanément à partir d’une meme matrice, 

meilleures sont les chances d’obtenir un arbre qui 

s’approche de la réalité. Ce qui ne veut pas dire 

que les organes qui se fossilisent le plus facile¬ 

ment (comme les ailes des diptères ou les dents 

de mammifères) doivent nécessairement résoudre 

les problèmes de parenté (Hennig 1969 : 32 ; 

1981:27). 

Intégrer formes fossiles et actuelles dans une 

même analyse et étudier avec attention les carac¬ 

tères fossilisés ne donne pas pour autant au fossile 

un rôle prééminent dans rétablissement d’hypo¬ 

thèses de polarité des transformations des carac¬ 

tères, c’est-à-dire de mise en évidence des 

apomorphies. S’il est un point où Hennig ne se 

fait guère d’illusions sur la force de la paléonto¬ 

logie, c’est dans sa capacité à restituer la phylogé¬ 

nie sans autre analyse que celle de la prise en 

compte de la datation de la strate dans laquelle 

est découvert le fossile. 

Selon Hennig (Hennig 1966 : 140), le processus 

phylogénétique n’est pas donné en tant que tel 

au paléontologue. La méthode paléontologique 

ne permet pas de déterminer directement les rela¬ 

tions de parenté ; elle ne fournit des résultats 

qu’en coopération avec les autres méthodes de sys¬ 

tématique phylogénétique (Hennig 1966 : 142). 

Par méthode paléontologique, il faut comprendre 

ici l approche intuitive selon laquelle la ressem¬ 

blance et la position chronologique des fossiles 

s'éclairent mutuellement de telle sorte que l’évo¬ 

lution se lirait quasiment dans les pierres, scion 

une formule maintes fois reprises par les cladisEcs 

afin de la démentir : un tel point de vue tiendrait 

de la « superstition » (Nelson & Platnick 1981 : 

333) ou tomberait dans « le piège du bon sens » 

(Dupuis 1986 : 233). On le sait, seule une analyse 

permettant de partitionner la ressemblance en 

apomorphïc, plésîomorpbie, homoplasie aboutit 

à l'énoncé d'une hypothèse de parenté phylogé¬ 

nétique. Or, sur ce point, l'information srrarigra- 

phique n'est pas cruciale. 

Néanmoins, il convient de reconnaître que 

Hennig est plutôt optimiste sur l’information 

paléontologique, Ce sont plutôt les commenta¬ 

teurs dadistes ultérieurs, y compris paléonto¬ 

logues [voir notamment l'article de Schaeffer et 

al. (1972) qui eut un grand retentissement], qui 

ont insisté sur la faiblesse intrinsèque de 

l'approche stratigraphique. Dans Hennig 1966, 

le critère de la u précédente géologique • • est le 

premier cité des critères de polarisation des carac¬ 

tères, ce que Hennig appelle la <• phylogénie de 

caractère *« - MerknnaIspbyloge)lie - à la suite de 

Zimmermann (1937). On ne peut toutefois y 

trouver l'énoncé de la primauté de l’information 

paléontologique. En effet, Hennig écrit (Hennig 

1966 : 95) : « If  in a monophylctic group a parti' 

cular character condition occurs only in older fossils, 
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and another only in younger fossils, then obviously 

the former is the plesiomorpbous and the lutter is 

the apomorphoits condition oj a morphodine [si 

dans Lin groupe monophylétique l'état d’un 

caractère est présent seulement chez les plus 

anciens fossiles tandis que l’autre état est présent 

chez les plus récents, le premier est alors l’état 

plésiomorphe du morphodine et le second l'état 

apomorphe] ». Cette définition a été plus d une 

lois commentée ; elle est notamment reprise par 

De Jong (1980) de telle sorte que Forey (1992 : 

135) attribue à De Jong ce qui est à Hennig, 

dans une revue par ailleurs tout à lait informée ! 

loue» évidemment, est dans la restriction de 

départ, c'est-à-dire dans la reconnaissance préli¬ 

minaire (hors paléontologie donc) de la nature 

monophylétique dudit groupe. Or, ce dont il  

s'agit est bien de découvrir la nature mono¬ 

phylétique ou non d'un groupe d organismes 

donné. La citation de Hennig est donc, malgré 

les apparences, différente du point de vue de 

Simpson (1975 :14, « for any group wirb even a 

fuir fossil record tbere is seidoni any doubt tbat cha- 

racters muai or shared by aider nmnbers arc abnost 

always more primitive than those of la ter mem- 

bers »), cité in extenso par Mayr (1986 : 152) sur 

le meme sujet : Pour tout groupe dont l'enre¬ 

gistrement fossile est convenable, il y a rarement 

doute sur le laie que les caractères partagés par les 

plus anciens membres sont presque toujours plus 

primitifs que ceux des membres les plus 

récents ». On a là tout ce qui sépare l’approche 

analytique de l’approche narrative, l'analyse de 

pattern et celle de processus : le préalable est, 

dans un cas, l'hypothèse de monophylic et, dans 

fautre, des archives fossiles jugées convenables, 

« fuir ». Personne ne s y est trompé, au demeu¬ 

rant, et ce qui est resté du point de vue de 

Hennig sur la paléontologie est bien que « le pro¬ 

cessus phylogénétique n'est pas donné en tant 

que tel au paléontologue » (Hennig 1966 : 140, 

« The phylogcnetic process as sttcb is not sufiplied ta 

the paleontologist »). 

L'assimilation ancien - primitif  et récent = évolué 

n'est donc pas véritablement au centre de la théo¬ 

rie hennigienne, mais elle y est admise dans le cas 

de groupes monophylétiques. Or, on sait que la 

restriction hennigienne impliquant la nature 

monophylétique du groupe étudié est en elle- 

même insuffisante. Le critère ne s'applique en 

toute rigueur qu’à une lignée qui se transforme 

sans production de diversité - une séquence 

ancêtre-descendant (Paul 1982) -, sans différen¬ 

ciation taxinomique, selon un processus de gra¬ 

dualisme phvlétique (voir par exemple Tassy 

1991 : 171 r 1993 : 68 ; Darlu & Tassy 1993 : 

57). Le préalable d'unicité de la lignée en ques¬ 

tion - lignée phylétique - est strictement fondé 

sur la confiance dans l'exhaustivité des archives 

fossiles, c’est-à-dire sur une opinion non quanti¬ 

fiable (malgré les estimations sur les taux de sédi¬ 

mentation, Levinton 1988 335-338). En outre, 

Janvier (1986 : 115) a remarqué, dans une pers¬ 

pective hypothético-déductive, un point rare¬ 

ment discuté : dans la pratique, les lignées 

phylétrques sont rarement réfutées même lorsque 

les données découvertes ultérieurement à la 

construction permettent de le faire, preuve de la 

structure intuitive de la lignée. 

Tout cela limite considérablement l’application 

du critère et fait de la précédcnce géologique un 

critère auxiliaire de polarisation des caractères et 

non primordial, 

Telle esr la source du divorce entre Hennig et la 

mouvance cladistique d’une part, et certains 

paléontologues d’autre part, principalement 

paléontologues stratigraphes. 

Je fais partie de ces paléontologues qui ont partagé 

le point de vue de Hennig et des cladistes post- 

bennigiens. Il cnnvienr de ne pas Se tromper de 

cible. La systématique phylogénétique n'est pas 

inféodée à une discipline particulière, elle n est 

pas de l entomologie ni de la paléontologie. La 

systématique phylogénétique est une approche 

globale ; c’est, en réalité, la science de la systéma¬ 

tique dans toute son ampleur. Les critiques qu’a 

pu faire I lennig à propos de tel ou tel exemple 

paléomologique ne s'adressaient pas à la paléon¬ 

tologie en ram que telle mais à une systématique 

non phylogénétique, pratiquée par des paléonto¬ 

logues. Aussi Hennig ci te-r-i I des exemples de 

systématique non phylogénétique pratiquée par 

des nëoatologues : en a-t-on jamais déduit que 

Hennig battait en brèche la néonto-logie ? Non, 

comme fa répété Nelson (1994), le cladisme 

n’est rien d'autre qu'une réforme de la systéma¬ 

tique, c'est-à-dire une réforme d'une certaine 

façon de pratiquer la systématique. Il était donc 
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abusif de laisser croire que la paléontologie ne 

pouvait pas séduire les phylogénéticiens, sous 

prétexte que P évolution ne se lit pas dans les 

pierres ainsi que Nelson &c Platnick (1981) Pont 

dit et répété. Aussi la minoration du rôle de la 

paléontologie par des cladistes utilisant les fos¬ 

siles (par exemple Schaeffer et al. 1972 ; 

Patterson 1977, 1981 ; Porcy 1982 ; Janvier 

1984) a-t-elle souvent été prise par erreur comme 

une minoration de la pertinence intrinsèque de la 

discipline alors qu’il s’agissait d’une minoration 

des concepts évolutionnistes non phylogéné¬ 

tiques qui, bien entendu, influençaient la 

recherche paléontologique. Par exemple, en 

défendant la pratique d’une paléontologie cladis- 

tique (Tassy 1981a), je fus interprété par 

Halstead (1981) comme un partisan de la cladis- 

tique qui rejetait la paléontologie. 

En conclusion, la place laissée par Pfennig au cri¬ 

tère de « précédence géologique » n’est pas nulle. 

Mais ses limites d’application, supérieures encore 

à ce qu'imaginait Pfennig, en (ont un critère 

accessoire lié au cas particulier des lignées phylé- 

tiques, aspect marginal de la reconstruction phylo¬ 

génétique. On reviendra néanmoins sur cette 

marginalité dans le paragraphe suivant. 

LA PERTINENCE DE LA SYSTÉMATIQUE 

PHYLOGÉNÉTIQUE VIS-À-VIS 

DES THÉORIES SUR LE PROCESSUS 

ÉVOLUTIF 

Phy loge ne tic Systematics est un ouvrage où sont 

clairement opposés, dès les premières pages, le 

système idéal (reflétant les relations hologéné- 

tiques dans leur totalité) et le système phylogéné¬ 

tique préconisé par I fennig, en tant que corpus 

méthodologique (1 lenliig 1966 : 29). Toutes les 

propositions de la systématique phylogénétique 

sont des hypothèses scientifiques et, en tant que 

telle, la <* systématique phylogénétique [...] est 

soumise aux procédés de contrôle, correction et 

nouveau contrôle » (1 leftnig 1966 : 122, « check- 

ing, correct ingt and rechecking »), une phrase de 

Hennig parmi les plus citées. Hennig n’aborde 

pas explicitement la question du dualisme entre 

structure de parenté (pattern) et processus. Celui- 

ci deviendra l’un des grands thèmes de la cladis- 

X Y2 Z 
(a, b\c) (a, b, c) (a, b, c) 

temps 

Fig. 4. — La limite d'application de la méthodologie cladistique 

(modifié de Hennig 1966). a, b-b\ c-c’, séries de transforma¬ 
tions de caractères ; X, Y, Y1, Y2. Z, espèces. 

tique, notamment après l’ouvrage de Eldrcdge & 

Cracraft (1980). Pourtant, ce point est au coeur 

de Phylogenetic Systematics dans la mesure où 

Hennig sépare clairement (Hennig 1966 : 59, 

60, 89-91), d’une part, la reconstruction d’arbres 

vus comme représentations du processus évolutif 

et, d’autre part, celle d’arbres vus comme sché¬ 

mas d’argumentation phylogénétique, cesr-à-dire 

de distribution des apomorphies. C’est peut-être 

d’ailleurs ce qui distingué fondamentalement 

P/jylogenetic Systematics d'un des livres phares de 

la systématique des années soixante si prise des 

paléontologues, Prindples of Anima! ïaxonomy de 

Simpson (1961), où la source d’information 

phylogénétique (pattern) est principalement tirée 

d’un savoir préexistant sur la phylogénie (process), 

savoir fourni en grande partie par la paléonto¬ 

logie, comme on l'a vu plus haut. 

Or, à propos du processus évolutif pris dans sa 

dimension historique, Hennig aborde un cas de 

figure où son approche méthodologique échoue à 

identifier les relations phylogénétiques (Hennig 

1966.212, 213). On a là une excellente illustra¬ 

tion des limites de la cladistique (Fig. 4). 

De quoi s’agir-il ? De trois espèces contempo¬ 

raines, X, Y2 et Z, qui sont le fruit de deux clado- 

genèses. La deuxième spéciation est responsable 
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de l'émergence des deux espèces sœurs Y2 et Z, 

mais aucune synapomorphie ne permet de déce¬ 

ler rétroite parenté de Y2 et de Z. Si le processus 

évolutif s’est déroulé de cecte manière, l'approche 

hennigienne échoue. Tout autre traitement de la 

ressemblance échoue aussi, car aucune méthode 

morphologique ne permet de mettre en évidence 

cette parenté. Seule P inscription de la totalité du 

processus dans la colonne stratigraphique 

(l’archivage intégral dans les pierres) nous per¬ 

mettrait de voir, littéralement, que Y, Y1 et Y2 

sont réellement différentes du point de vue des 

relations phylogénétiques (mais morphologique¬ 

ment identiques) et, par voie de conséquence, 

que Y2 et Z sont étroitement apparentées. La 

systématique phylogénérique reconstitue les liens 

de parenté, mais ne les voit pas, 

Face à cet exemples la conclusion de Hennig est 

pragmatique. Ce n’est pas parce que l’on peut 

concevoir des situations oii la systématique phy¬ 

logénétique est impuissante, qu’il faut éviter d'en 

appliquer les méthodes chaque lois que c’est pos¬ 

sible. Cette conclusion de bon sens, apparem¬ 

ment simpliste, a été battue en brèche de deux 

façons : par les paléontologues et par les phylo- 

généticiens constructeurs d’arbres ou se recon¬ 

naissent de nombreux biologistes des molécules. 

Pour beaucoup de paléontologues, le cas de figure 

choisi par Hennig est précisément l'un des canons 

de la recherche palcontologiquc évolutionniste qui 

admet que seule F identification Factuelle du pro¬ 

cessus évolutif au moyen d’archives complètes per¬ 

met de concevoir les liens phylogénétiques 

(Godinot 1997), Ce point de vue remonte loin. Il  

est notamment illustré par la théorie des lignées de 

Dcpcret (1907), héritée non seulement de son 

maître Gaudrv (1866), mais aussi de Hilgendorf 

( 1 867, 1879) et de Waagen ( 1869), précurseurs de 

la biostratigraphie évolutive. La stratophcnctique 

de Gingerich (1979) en est la formulation 

moderne : les phylogénies construites par ce der¬ 

nier auteur sont des arbres évolutifs illustrant le 

processus de spéciation d'une façon très proche de 

la Figure 4> la superposition stratigraphique gui¬ 

dant l'analyse morphologique (en l’occurrence 

biométrique)r On retrouve là la question de l’utili-  

sation des données stratigraphiques à des fins de 

polarisation des caractères (ce qui revient à émertre 

des hypothèses de lien phylogénétique) vue dans le 

paragraphe précédent. Cette façon de concevoir la 

construction phylogénétique est fondée, à mon 

sens (Tassy 1991, 1996b). sur deux ambiguïtés. 

D'abord la confusion épistémologique entre fait et 

théorie : si la superposition stratigraphique est un 

fait, le lien exclusif entre deux organismes qui se 

succèdent dans le temps est une théorie. Ensuite, 

la confiance non quantifiable et irrémédiablement 

intuitive dans la qualité (= exhaustivité) des 

archives paléontologiques. De coût temps ce point 

a été controversé [voir notamment le dialogue 

entre Harper et Platnick (1978)fi Enfin, cette 

question essentielle touche à celle du prestige du 

paléontologue en tant que dépositaire d’un savoir 

permettant de formuler ce que l’on peut appeler le 

^ verdict du spécialiste Bref, cette question de 

pure méthodologie débouche sur la sociologie des 

sciences : on ne s’étonnera donc pas des réactions 

des paléontologues. 

En fin de compte, le modèle d évolution conçu 

par Hennig permet d’illustrer les sources des réti¬ 

cences des paléontologues vis-à-vis de la systéma¬ 

tique phylogénétique, sources tirées de deux 

constats opposés : (1) les archives fossiles sont 

suffisamment riches pour que l’on puisse lire 

l’évolution dans les strates géologiques sans avoir 

à invoquer de procédure analytique des caractères 

- c’est le point de vue que Fon vient de citer - ; 

(2) l’opinion inverse considère que les archives 

fossiles sont bien trop lacunaires (à la manière de 

ce qu écrivait Danvin dans le chapitre IX de On 

the On gin of Specia) poui que les comparaisons 

cladistiques que l’on peut tirer de ce qui est 

connu aient un sens vis-à-vis de b réalité, de la 

v vraie » phylogénie. Le travail dévolu au paléonto¬ 

logue est alors celui d’exhumer les fossiles en 

attendant le momenr ou est enfin remplie la 

condition d’exhaustivité des archives fossiles, afin 

de sc retrouver dans la situation première et lire 

révolution dans les strates. 

Les constructeurs d arbres, modélisateurs de 

l’évolution et simulateurs de processus, ont, 

depuis une vingtaine d années, conçu des situa- 

rions comparables à celle envisagée par Hennig, 

où le processus évolutif est tel que l’analyse hen¬ 

nigienne des caractères (= cladistique = de parci¬ 

monie) est impuissante à découvrir les parentés 

réelles. Felsenstein (1978) parmi les premiers en 

a fourni un, devenu un cas d’école célèbre : 
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sachant un arbre vrai, certaines branches ont des 

taux d’évolution très différents pour l'ensemble 

des caractères et ces taux sont répartis sur les 

branches de telle sorte que Y analyse cladistique 

reconnaîtra comme synaponiorphies ce qui est en 

réalité homoplasie. Je ne détaillerai pas plus 

l’exemple et je renvoie aux nombreuses discus¬ 

sions qu’il a suscitées (voir notamment 

Felsensrein 1981, 1983 ; Farris 1983 ; Sober 

1983, 1988 ; Tassy 1991 ; Darlu &c Tassy 1993). 

Ce modèle - comme tous les modèles, toutes les 

simulations incluant toutes les sophistications 

possibles, où I on envisage a priori un processus 

évolutif dont le résultat est ( obscurcissement 

inévitable du message phylogénétique - ne dit 

qu’une chose : les hypothèses de synaponiorphies 

peuvent être des erreurs. Cela ne disqualifie pas, 

pour autant, la recherche des synapomorphies 

dans le cadre de la systématique phylogénétique 

(Tassy 1996a) : comment connaître la réalité en 

dehors de la mise en application d’une procédure 

de recherche ? 

La réalité du processus évolutif nous est incon¬ 

nue. Prenons une vingtaine d’espèces parmi 

n’importe quel grand groupe d’êtres vivants. Qui 

peut avoir la prétention de choisir a priori parmi 

les multiples modèles évolutifs qui ont pu opérer, 

le bon modèle, celui qui est réellement respon¬ 

sable des parentés et grâce auquel nous pourrons 

tirer les bonnes (= vraies) conclusions phylogéné¬ 

tiques ? Le seul modèle minimaliste à appliquer 

initialement, parce qu'il faut bien commencer 

par faire quelque chose, est celui qui permet de 

voir ce que donne une analyse de caractères 

visant à mettre en évidence (en tant qu’hypo- 

thèses) les deux seules transformations évolu¬ 

tives : les synapomorphies et les homoplasies. 

L’approche cladiscique minimise le bruit (homo¬ 

plasies) sans l'éliminer et maximise le signal 

(synapomorphie) sans le surévaluer. Cela 

n’empêchc pas, ensuite, d'appliquer au « pattern » 

ainsi construit tous les modèles évolutifs aussi 

variés qu’imaginatifs que I on peut souhaiter 

(Goujet Tassy 1994), modèles visant éventuel¬ 

lement à minimiser le signal et a maximiser le 

bruit, ou à introduire des événements cachés que 

la seule observation de la matrice de données est 

incapable de restituer. Modèles évolutifs ? Dans 

la plupart des travaux actuels, l’efficacité des 

méthodes phylogénétiques - en l'occurrence 

l’approche de parcimonie - est évaluée au moyen 

de l’effet produit par l'application de différents 

modèles évolutifs sur le résultat phylogénétique, 

compte renu d'un arbre vrai, préétabli (voir 

notamment Huelsenbeck 8c Hillis 1993 ; Hillis  

et al. 1994 ; Huelsenbeck 1995)- Sur le plan 

empirique, ces modèles sur les processus sont le 

plus souvent liés à F estimation de comporte¬ 

ments évolutifs variables des nucléotides (ce qui 

débouche sut des pondérations de transforma¬ 

tions). Patterson (1994) y voit des hypothèses sur 

les caractères (donc de F analyse de caractères, 

donc du « pattern • >), non des hypothèses sur les 

processus évolutifs. Autre débat î 

Cette digression sur les pratiques phylogéné¬ 

tiques actuelles, particulièrement en biologie 

moléculaire, nest pas hors sujet. Hennig, le pre¬ 

mier, a conçu un processus évolutif mettant en 

échec l’analyse cladistique. Je vois sa conclusion 

pragmatique comme une manifestation de 

confiance dans l’analyse des caractères observés 

- sans lesquels la systématique ne serait pas ce 

qu elle est — * ce qui revient à privilégier un modè¬ 

le qui ne multiplie pas les événements évolutifs 

sans nécessité (Nelson 1994, se réclamant 

d'Aristote). Ce modèle consiste tout simplement 

à admettre a priori que le parrage d’états dérivés 

est signe de proche parenté. Autrement dit, 

la conclusion de Hennig peut être comprise 

comme un plaidoyer pour la parcimonie (la 

« congruence » selon le vocabulaire hennigien, 

Hennig 1966 : 122) et anticipe les discussions 

contemporaines à propos de phylogénies molé¬ 

culaires. « Si nous ne savons rien, alors la parci¬ 

monie (minimiser les changements à partir des 

données) e^t le meilleur moyen de sélectionner 

l'arbre » : ces mots de Penny et ai [1994 : 218, 

« If  we dont knoum anything, then parsimany 

(minimizrim changes to the data) is the best we can 

do for selecting the tree #] viennent après bien des 

débats sur la qualité des méthodes d analyse 

phylogénétique et leur capacité à restituer l'arbre 

vrai. J’ajouterai que Penny et ai, soutiennent 

néanmoins la pondération des transformations Ç 

correi'ted parsimany >• ) chaque fois que l’on a des 

raisons de le faire, c'est-à-dire si l'on sait quelque 

chose, pour reprendre leurs termes : pragmatisme* 

n’est pas synonyme d’aveuglement. 
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LA CLASSIFICATION DES FOSSILES ET LA 

SYSTÉMATIQUE PHYLOGÉNÉTIQUE 

S’il  est clair que fos fossiles ne sont pas exclus par 

Hennig de la reconstruction phylogénétique, leur 

traitement systématique, c’est-à-dire leur inclu¬ 

sion dans la classification, peut poser quelques 

problèmes dont le principal a trait à l’extension 

et la compréhension que I on doit donner aux 

taxons dès lors que ces derniers incluent des fos¬ 

siles. Une solution à ce problème, liée aux pra¬ 

tiques évolutionnistes (Simpson 1961), lut de 

définir des groupes ancestraux à partit de critères 

liés aux théories sur les processus (le plus souvent 

adaptatifs)» groupes qui se révèlent le plus sou¬ 

vent paraphylétiques selon les critères cladis- 

tiques, voire même polyphylériques. 

Hennig (1966) a d’abord cherché à assigner les 

taxons aux catégories de la classification zoo¬ 

logique sur la base objective de l’âge géologique 

d’origine des groupes frères. Comme il est dit 

plus haut, Page géologique A est pas seulement 

posé au travers de la découverte des fossiles mais 

en fonction des hypothèses sur la séquence des 

branchements, que les clades analysés aient ou 

non des représentants fossiles. Par exemple, dans 

cette optique, un clade remontant à une époque 

située entre le Crétacé supérieur et FOligocène 

(âge V selon Hennig 1966 : 186) est classifié au 

niveau ordinal. Cependant, ultérieurement, dans 

Stamnmgeschichte der lnsekten, Hennig (1969 : 

10 ; 1981 . xviii)  abandonna cette approche en 

soulignant que les débats consacrés à la question 

du choix du rang des taxons étaient à la fois sub¬ 

sidiaires et stériles. Autrement dit, les catégories 

linnéennes et le système nomenclatura! associé 

n'offrent pas un cadre fonctionnel à l'expression 

des relations phylogénétiques enire clades t ce 

point de vue, répété par l.-wvtrup (1973) et 

Griffiths (1976 : 168, ou on lit que le livre de 

Hennig est paradigmatique) notamment, a 

aujourd’hui ses avocats (par exemple Willmann 

1989 ; De Quciroz ôc Gauthier 1990 ; Laurin 

1998). De la sorte, dans la classification des 

insectes selon Hennig (1969, 1981), les taxons 

de rang supérieur ne sont pas rapportés à des 

catégories formelles : le seul nom catégorisé des 

taxons ne dit rien de leur rang. 

En outre, dans ce meme ouvrage, Hennig 

(1969 : 30, fig. 6 ; 1981 : 25, fig. 6) donne une 

définition originale des taxons selon qu’ils 

contiennent (« Grappe ») ou non (« 4 Grappe >) 

les fossiles qui leur sont apparentés (Fig, 5). Par- 

exemple, les *Trichoptera sont le clade renfer¬ 

mant les espèces issues du dernier ancêtre com¬ 

mun des trichoprères actuels et les Trichoprera 

sont le clade renfermant les *Trichoptera ainsi 

que tous les taxons fossiles plus proches des 

*Trîchoptera que de leur groupe frère (en l'occur¬ 

rence les Lepidoptera), La conséquence générale 

Fig, 5. — Les notions de « groupe » et de « groupe apical » selon Hennig. Le nom du groupe apical est accompagné d’un 
astérisque (*) (modifié de Hennig 1969). 
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de cette proposition est que dans le système 

formé par deux groupes hères un taxon fossile est 

inclus dans un clade tonde sur les représentants 

actuels des lors que sa position est clairement 

identifiée par rapport aux deux groupes frères. 

Par exemple, en matière de classification des ver¬ 

tébrés, les taxons Synapsida et fheropsida sont 

des synonymes de Mammalia et le premier pélyco- 

saurien carbonifère est un membre des 

Mammalia, même s'il n’esr pas un membre des 

*Mammalja. Jcfferies (1979) a exprimé le 

concept de *Gruppe (^groupe) sous le binôme 

« crown gtoup » que l’on peut traduire littérale¬ 

ment en français par « groupe-couronne » 

quoique les expressions « taxon coron al ►> (Janvier 

1998 : 347) ou, mieux encore, « groupe apical » 

(Goujet comm. pers.) devraient faire jurispru¬ 

dence. 

Cette approche, parfaitement logique, butte mal¬ 

gré tout sur un point nomenclatural. Le point de 

départ - c’est-à-dire la catégorie assignée au 

^groupe apical - reste du domaine de ( arbitraire 

(Tassy 1988). Quel mammalogiste ou paléo- 

mammalügistc déciderait, par exemple, d’aban¬ 

donner tels et tels taxons de rang ordinal à 

fintérieur des Mammalia ; et s’il  le fait, comment 

pourrait-il entraîner Y adhésion ? Aussi, dans la 

nature actuelle, l’ordre des Proboscidea est-il 

identique à la famille des Elephantidac (dans la 

Figure 6 on peut remplacer Proboscidea et 

fProboscidea respectivement par Elephantidae et 

* Eléphant idae). De la meme façon, l’ordre des 

Hyracoidca if  est pas différent de la famille des 

Procaviidae, sans citer le célèbre exemple des 

Tub uli  denta ta et de Orycteropus a fer (l'ordre des 

Tubulidentata est restreint dans la nature actuelle 

à la seule espèce O. ajer, autrement die la redon¬ 

dance de la classification est totale, depuis la 

catégorie espèce jusqu'à la catégorie ordre). Bref, 

en dehors d un illusoire conclave où les spécia¬ 

listes décideraient quels sont les rangs des taxons 

de référence actuels a retenir - décision arbitraire 

ou démocratique, ce qui revient ici an meme — 

on ne voit pas émerger de solution pratique. 

C'est peut-être la raison pour laquelle cette 

approche lù été que peu discutée jusqu’à une 

époque récente. Aujourd'hui les questions de la 

compréhension des taxons reconnus dans la clas¬ 

sification - donc nommés — et de leur significa- 

*Proboscidea ' 
i 

-—-— i 

Sirenia \ E.m La ! 

Fig, 6. — Cladogramme des Tethytheria actuels (éléphants et 

Siréniens) montrant les notions de - groupe ». de « groupe api¬ 
cal », et de « groupe-souche véritable » selon Hennig, appli¬ 
quées aux Proboscidea Le groupe-souche véritable des 

Proboscidea inclut toutes les branches fossiles plus proches 
parentes des ‘Proboscidea que des Sirenia. L'espèce souche 

des '‘Proboacitfea *81 ’&SDèc* ancestrale commune aux seuls 

proposerions actuHti, I espèce-souchti des Proboscidea est 
• 'espèce ancestrale dp tous les proboscidienr. actuels et fos¬ 
siles irnti*  figure on peut remplacer indifféremment 

Proboscidea e! * Proboscidea respectivement prn HephsyVidâe 

et "Elephantidae. Lw,, Ucphas mastmus Lst, Lowdonta afri¬ 
cana. 

rion dans le contexte phylogénétique refont 

pourtant surface dans les cercles paléonto- 

logiques (Rowe 1988 ; De Queiroz Gauthier 

1990 ; Rowe &T Gauthier 1992 ,• De Queiroz 

1994). 

Par ailleurs, même s’il dénonce dans une perspec¬ 

tive phylogénétique la paraphylie des taxons 

actuels, Hennig (i960 : 36-39, fig. 8 ; 1981 : 33- 

351 fig- 8) admet des taxons paraphylériques si 

ceux-ci ne comprennent que des fossiles et dès 

lots que la structure de parenté qu’ils partagent 

est celle d’un « cchte St U m mgrupp e », que l’on 

peut traduire simplement par « groupe-souche 

véritable » (et qui est traduit en anglais par 

<* vdlid stem-group »). Ultérieurement, Ax (1985) 

a proposé la notion de « stem linertge >s mais mal¬ 

gré la démonstration de cet auteur je n’ai pas 

réussi à différencier sa « lignée souche » du grou¬ 

pe-souche véritable de Hennig. Le groupe- 

souche véritable (comme la « lignée souche » de 

Ax) d un ^groupe apical est ainsi formé de 

l'ensemble des fossiles qui se situent entre le der¬ 

nier ancêtre commun des membres du grc»upc et 

le dernier ancêtre commun dudit groupe et de 

sqn groupe frère (Fig, 6), À l’inverse, un « iinech- 

te Stammgruppe » (traduit en anglais par « invalid 
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stem-group ») - que je traduis par « groupe- 

souche factice » qui, à mon sens, est meilleur sur 

le plan de l’assonnance que << groupe-souche 

faux » -, se situe a la base de plusieurs dades et est 

exclu tant au point de vue phylogénétique que 

nomenclatural. 

Cette approche évoque la construction des 

groupes ancestraux des évolutionnistes à deux 

différence majeures près. Le groupe-souche véri¬ 

table nest défini que par rapport à un schéma 

cladisdque et il ne comprend que des fossiles, il  

reste que cette entorse paJéontologique au strict 

principe de subordination des cl iules assumée par 

Hennig n’a pas entraîné l'adhésion des paléonto¬ 

logues cladistes. Ces derniers ont préféré classer 

les fossiles sans nommer de groupes paraphylé- 

tiques par le biais de conventions relies que la 

mise en séquence (Nelson 1972, 1974) ou la 

notion de plésion (Patterson & Rosen 1977) — le 

plésion étant une catégorie de n’importe quel 

rang incluant tout clade fossile cl située, au 

moyen de la mise en séquence, dans une classifi¬ 

cation fondée sur les taxons actuels (voir notam¬ 

ment discussions dans Tassy 1981b, 1988). 

D’autres points de vue soutiennent une subordi¬ 

nation. Les idées de Hennig en matière d'espèce- 

souche et de groupe-souche exprimées en 1969 

ont été revivifiées tardivement par les paléonto¬ 

logues avec notamment les concepts de « méta- 

espèce • > et de <• métataxon » (Donoghuc 1985 ; 

Archibald 1994) qui sont deux groupes-souches 

véritables, l’un de rang spécifique, fautre de rang 

supra-spécifique. 

Il est manifeste que, durant les années soixante- 

dix, les paléontologues soucieux de maintenir 

certains des concepts évolutionnistes n'ont pas 

utilisé la notion défendue par Hennig de « groupe- 

souche véritable », qui sauvegarde l’existence de 

certains groupes fossiles paraphylétiques à la 

structure de parenté non ambiguë, préférant 

l’usage de groupes ancestraux aux contours flous. 

L’auraient-ils fait dans la mouvance de la propa¬ 

gation des idées henmgiennes que la cl ad i s tique 

d’aujourd'hui serait peut-être différente ; mais, 

après tout, c’est bien de cela dont parlent les tra¬ 

vaux de Donoghue et de Archibald que je viens 

de citer. Peut-être la notion de paraphylie chez 

les groupes fossiles sera-t-elle positivement rééva¬ 

luée dans les cercles cladistiques. 

Il reste que les débats actuels à propos de 

l'impact des fossiles sur les classifications ne font 

donc que reprendre la démarche hennigienne de 

1969 ; l’héritage hennigien est ici patent mais les 

solutions préconisées sont loin de faire l'unani¬ 

mité. 

CONCLUSION SOMMAIRE 

En matière de paléontologie, à lire aujourd'hui 

des articles et ouvrages de référence tout impré¬ 

gnés d'analyse cladistique (Donoghue et al. 

1989 ; Novacek 1992 ; Porejr 1992 ; Smith 

1994), il est patent que le fossile a toute sa place 

dans la recherche phylogénétique. En parallèle, si 

la cladistique intègre volontiers les données 

paléontologiques, les paléontologues ont peu à 

peu intégré les méthodes cladistiques : une lec¬ 

ture attentive de la production paJéontologique 

de ces dernières années, dans les revues mêmes de 

paléontologie, dénote une indiscutable évolution 

de la discipline dans cette direction (Goujet & 

Tassy 1997). 

Aujourd'hui, la lecture de Phylogenetic Syetematics 

et de Die St a m nltsgeschiehte der Imekten n'est pas 

seulement un exercice d'histoire des sciences. Elle 

permet de mesurer très exactement, dans un 

contexte que j estime toujours actuel, le rôle assi¬ 

gné à la paléontologie dans la reconstruction 

phylogénétique. Surtout, il est significatif que 

I on puisse trouver, dans ces deux ouvrages des 

années soixante, deux sujets au cœur des débats 

actuels. D une part, le débat sur le lien entre pro¬ 

cédé méthodologique et processus évolutif qui 

anime les travaux des phylogénéticienS où la bio¬ 

logie moléculaire d'aujourd’hui (bien entendu 

absente de Hennig 1966) tient la plus grande 

place. D’autre part, celui sur le statut taxino¬ 

mique des taxons incluant des fossiles. II est tout 

autant significatif, a propos de processus évolutif, 

d’avoir été amené à évoquer la biologie molé¬ 

culaire à partir d'une réflexion sur la paléonto¬ 

logie : une façon de souligner la pertinence et la 

richesse de l’œuvre de flenmg en général et de 

Phylogenetic Sys ténia tics en particulier. 

Depuis près de trente ans, on a beaucoup para¬ 

phrasé Hennig sans pour autant apporter tou¬ 

jours de nouveauté. Certes, conclure, en matière 
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de phylogénétique, que tout a été dit par Hennig 

à la fin des années soixante confinerait à la cuis¬ 

trerie. Et pourtant, il est peu de questions phylo¬ 

génétiques importantes que Hennig n'ait 

entrevues. Vis-à-vis de la paléontologie, en tout 

cas, il est difficile de prendre en défaut Hennig 

qui a parfaitement vu la nature de l'information 

apportée par les fossiles — et sa vraie richesse. 

Hennig nétait pas paléontologue ; il était phylo- 

généticien, ceci compense cela, manifestement ! 
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